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Prepis genov v evkariontskih organizmih je zapleten proces, ki je prefinjeno uravnan s strani 
množice proteinov (Lee in Young, 2000). Poleg osnovnih komponent transkripcijskega 
kompleksa, med katere prištevamo RNA polimerazo II (RNAP II) in splošne transkripcijske 
faktorje (GTF, angl. general transcription factor), sodelujejo pri prepisovanju DNA tudi 
specifični transkripcijski faktorji in koaktivator mediator (Kim in sod., 1994). Mediator je 
proteinski kompleks velik približno 1 MDa, sestavljen iz od 20 do 35 podenot (poimenovanih 
MED),  ki je odgovoren za prenos signala od gensko specifičnih transkripcijskih faktorjev do 
RNAP II (Kornberg, 2005). 
 
Mediator je bil naprej odkrit v kvasovki Saccharomyces cerevisiae. V poskusu so Kim in sod. 
(1994) poskušali izvesti in vitro transkripcijo samo z uporabo izolirane RNAP II, GTF in 
specifičnih transkripcijskih faktorjev. Poskus je bil neuspešen - za uspešno transkripcijo so 
morali dodati proteinsko frakcijo iz kvasovke. Karakterizacija dodanih beljakovin je kazala na 
to, da je med njimi za uspešen prepis odgovoren prav mediator. S tem je bil odkrit nov skupek 
proteinov, ki pomaga uravnavati potek prepisa v celici. Izkazalo se je, da so nekatere od 
»novih« proteinov odkrili že prej, za nekatere so tudi natančno vedeli, kakšna je njihova 
vloga. Pozneje se je izkazalo, da mediator tudi ob odsotnosti aktivatorjev močno pospeši 
prepisovanje (Kornberg, 2005). Po izolaciji kompleksa iz kvasovk so kmalu sledila odkritja 
mediatorja tudi v drugih evkariontih, med drugim tudi pri človeku (Gu in sod., 1999). 
 
Po izolaciji kompleksov pri posameznih vrstah je sledila identifikacija proteinov. Izkazalo se 
je, da so kompleksi sestavljeni tudi iz že prej poznanih proteinov in ne zgolj iz na novo 
odkritih. Pri tem se je pojavil problem nomenklature podenot mediatorja, saj so nekateri 
proteini že imeli imena, nekaterim pa so jih morali določiti. V ta namen se je v stroki 
uveljavila posebna nomenklatura za podenote mediatorja, po kateri se vse tovrstne proteine 
označuje z MED in pripadajočo številko. Poleg novega imena se lahko navede še staro ime 
(Bourbon in sod., 2004). 
 
Biokemijska identifikacija mediatorja je bila pri rastlinah izvedena relativno pozno 
(Bäckström in sod., 2007), na njegovo prisotnost pa so kljub temu sklepali zaradi podobnosti 
med zaporedji delov proteoma navadnega repnjakovca (Arabidopsis thaliana) in predhodno 
odkritimi zaporedji nerastlinskih podenot mediatorja. Homologija zaporedij sicer ni bila zelo 
velika, je pa bila zato bolj izrazita podobnost sekundarnih struktur – nekatere domene so zelo 
dobro ohranjene (Bourbon, 2008). Danes vemo, da ima kompleks pri repnjakovcu 34 podenot, 
kar je več kot pri kvasovkah in živalih. To velja tudi za komplekse drugih rastlin, ki jih 
sestavlja od 30 do 35 proteinov, kompleksi pri ostalih evkariontih pa ne presegajo 30 podenot 
(Mathur in sod., 2011). 
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Strukturne analize mediatorja kažejo na to, da v prostoru zavzema trikotno konformacijo in je 
sestavljen iz štirih enot oz. modulov, ki se imenujejo 'head', 'middle', 'tail' in CDK (angl. 
cyclin-dependent kinase) (Dotson in sod., 2000). Vsak modul ima svojo vlogo. Tako naj bi bil 
'head' vezavno mesto za RNAP II, 'tail' se povezuje s transkripcijskimi faktorji, 'middle' služi 
prenosu signala do RNAP II, CDK modul pa naj bi bil odgovoren za represijo izražanja. 
Mediator nima stalne zgradbe, temveč je močno spremenljiv in gibljiv. V grobem pri 
mediatorju poznamo dve konformaciji. Prva je kompaktna in je prisotna, ko je kompleks prost 
oz. ni vezan na RNAP II. Druga konformacija nastopi, ko se kompleks poveže z RNAP II. Ob 
tem se mediator »raztegne«, zato je v taki obliki lažje ločiti med posameznimi moduli. Takšna 
fleksibilnost je posledica intrinzičnih regij neurejenosti (ang. intrinsic disorder region, IDR) v 
podenotah mediatorja, ki kompleksu onemogočajo, da bi imel zgolj eno striktno določeno 
obliko (Tóth-Petróczy in sod., 2008).  Kompleks tako s spremembami v svoji obliki in 
zgradbi uravnava izražanje genov (Chadick in Asturias, 2005). Slika 1 prikazuje kompleks 
kvasovke v povezavi z RNAP II. Struktura je bila pridobljena s krioelektronsko mikroskopijo 




Slika 1: Prikaz mediatorja kvasovke v povezavi z RNAP II pridobljen s pomočjo krioelektronske mikroskopije 
(prirejeno po Chadick in Asturias, 2005) 
Mediator ima tudi več izooblik, kar pomeni, da se v kompleks ne združujejo vedno vse 
podenote določene vrste, temveč obstaja več kombinacij podenot, kar prinese k natančnejši 
regulaciji transkripcije. Število možnih kombinacij je povečano tudi z variabilnostjo na nivoju 
podenot, saj imajo nekatere od njih paralogne proteine. Število paralogov je pri rastlinah 
načeloma višje kot pri ostalih evkariontih. Dober primer je podenota MED15, ki ima pri 
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topolu vrste Populus trichocarpa in številnih drugih rastlinskih vrstah kar 9 paralogov 
(Mathur in sod., 2011). Priloga A prikazuje položaj Med genov na kromosomski karti 
Arabidopsis thaliana. Prikazani so tudi geni CYC in CDK8, ki sestavljajo CDK modul 
kompleksa. 
 
Mehanizem delovanja mediatorja ni popolnoma razumljen in opisan, kot že omenjeno pa je 
jasno, da kompleks sodeluje z RNAP II in ostalimi transkripcijskimi proteini. V kvasovkah se 
prepis začne šele ko mediator fizično poveže transkripcijske faktorje, ki so vezani na 
ojačevalno zaporedje DNA (Malik in Roeder, 2000), in karboksilni konec RNAP II (Davis in 
sod., 2002). Mediator pa ne služi le sestavljanju prediniciacijskega kompleksa s 
povezovanjem RNAP II in specifičnih transkripcijskih faktorjev, temveč se veže tudi z GTF. 
Tako sestavljen holoencim naj bi poleg iniciacije prepisa sodeloval tudi pri elongaciji 




Slika 2: Shematski prikaz delovanja kompleksa mediator (prirejeno po Yang in sod., 2015) 
Mediator ni vključen le v aktivacijo prepisa, temveč je zmožen tudi represije. Ta je odvisna 
predvsem od prisotnosti modula CDK. Če je CDK vezan v kompleks, transkripcija v večini 
primerov ne poteče, saj vezava kinaznega modula pogosto prepreči interakcije kompleksa z 
RNAP II (Elmlund in sod., 2006). 
 
Do identifikacije in izolacije kompleksa pri rastlinah so se raziskave osredotočale na mediator 
človeka ter kvasovk. Večina teh študij se je posvečala odkrivanju delovanja kompleksa kot 
celote, z odkritjem mediatorja pri rastlinah pa se je pozornost premaknila na odkrivanje 
povezovanja in delovanja posameznih podenot z drugimi proteini (Buendía-Monreal in 
Gillmor, 2016). Med temi so že prej omenjeni transkripcijski faktorji. Le-ti z vezavo na cis-
delujoče elemente DNA utišajo ali pa spodbudijo prepis. Prisotni so v velikem številu, v 
repnjakovcu najdemo namreč več kot 2000 genov, ki kodirajo transkripcijske faktorje (Riaño-
Pachón in sod., 2007). Če to število primerjamo s številom proteinov v kompleksu mediator, 
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lahko sklepamo na to, da se posamezne podenote povezujejo z večimi transkripcijskimi 
faktorji. 
 
Ta predpostavka je bila pri večini podenot tudi potrjena. Dober primer je podenota MED25, ki 
ima več domen, ki ji omogočata povezovanje s transkripcijskimi faktorji. Primer tovrstne 
domene je ACID (angl. activator interacting domain), ki jo najdemo pri vseh evkariontih. S 
pristopi kot je dvohibridni sistem kvasovke so odkrili več kot 20 transkripcijskih faktorjev, ki 
se povezujejo s podenoto MED25 (Ou in sod., 2011; Elfving in sod., 2011).  
 
Pričujoče delo zajema pregled odkritij na področju rastlinskega kompleksa mediator. Velika 
večina raziskav se je osredotočala na mediator navadnega repnjakovca (Arabidopsis 
thaliana), ki predstavlja modelni organizem iz kraljestva rastlin. 
 
 
2 FUNKCIJE MEDIATORJA 
Od identifikacije mediatorja v repnjakovcu so bile odkrite vloge mnogih njegovih podenot, 
funkcije nekaterih pa so bile poznane že pred tem. V nadaljevanju sledi povzetek nalog 
posameznih podenot kompleksa oz. pregled mutantnih fenotipov po več bioloških procesih, 
ponekod pa je razložen tudi mehanizem delovanja podenote. Kot omenjeno v uvodu, se za 
velik del raziskav uporablja prav navadni repnjakovec. Enako velja za pregled nalog v delu, 
razen kjer je omenjeno drugače. Posvetil sem se vplivu mediatorja na razvoj rastline, vpliv na 
cvetenje, obrambno vlogo kompleksa, vpliv pri odzivu na abiotske dejavnike ter vlogi pri 
ohranjanju homeostaze in stabilnosti genoma. 
 
2.1 VLOGA MEDIATORJA PRI RAZVOJU IN CVETENJU RASTLINE 
Kot bo jasno iz nadaljevanja, je mediator ključnega pomena za pravilen razvoj rastline. Prva 
od podenot, ki ima takšen vpliv je enota MED14. Protein je bil poznan že pred odkritjem, da 
je sestavni del mediatorja, in sicer pod imenom STRUWWELPETER (SWP). Znana je bila 
tudi njegova funkcija v celici. Ob insercijski mutagenezi z Agrobacterium tumefaciens s 
prenašalno DNA (T-DNA, angl. transfer DNA) v gen SWP/MED14 so namreč dobili rastline, 
katerih apikalni meristemi poganjka so bili neurejeni, listi pa so bili manjši, manj številčni in 
sestavljeni iz večjih celic. Tudi celotne rastline so bile manjše, vse organe je sestavljalo 
manjše število celic. Zaradi napak v razvoju meristema je prišlo do zapoznelega razvoja 
cvetov, ki so pozneje kazali tudi atipično zgradbo (Autran in sod., 2002). 
 
Po identifikaciji proteina SWP kot podenote rastlinskega mediatorja je postal mehanizem 
delovanja proteina veliko bolj jasen. MED14 se namreč veže na korepresor Leunig (LUG), ki 
je nase sposoben vezati histonsko deacetilazo HDA19. Ta omogoči tesnejše ovijanje DNA 
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okoli histonov, s tem pa je onemogočen prepis nekaterih genov (Gonzalez in sod., 2007). 
Poleg tega MED14 vpliva tudi na izražanje genov za dva dejavnika izrezovanja, SMP1 in 
SMP2. Tudi mutanti za oba gena imajo močno podoben fenotip kot rastline z med14, zato se 
sklepa, da podenota sodeluje pri njunem delovanju (Clay in Nelson, 2005). 
 
Za pravilen razvoj pa so ključne tudi podenote kinaznega modula. Mutacije v genih za 
MED12 in MED13 namreč povzročijo zakasnel prehod embrija iz globularne v srčasto 
obliko, kar pa ne vpliva na urejenost embrionalnih celic (Gillmor in sod., 2010). Za MED13 
je znano tudi, da deluje kot ojačevalec delovanja proteina PINOID (PID), ki pospešuje polarni 
transport avksinov. Zaradi omejene odzivnosti na avksine je tako v med13 mutantih možno 
opaziti abnormalne klične liste (Ito in sod., 2013). Tudi rastline z mutiranim genom za CDK8 
kažejo znake napačnega razvoje, in sicer so njihovi cvetovi nenormalno oblikovani zaradi 
napak v celični diferenciaciji (Wang in Chen, 2004). 
 
Pri cvetenju igra veliko vlogo MED25. Protein je bil odkrit že pred odkritjem kompleksa v 
rastlinah, takrat so ga imenovali PFT1 (PHYTOCHROME AND FLOWERING TIME 1), 
pripisali pa so mu funkcijo izogibanja senci, pozneje pa tudi vpliv na čas cvetenja preko 
fitokroma B (PhyB). S pomočjo PhyB rastlina zazna spremembo v kvaliteti svetlobe, kar 
preko kaskade procesov sproži cvetenje. Mutacija v zapisu za MED25 povzroči v rastlinah 
zapoznelo cvetenje, prekomerno izražanje proteina pa privede do zgodnjega cvetenja (Cerdán 
in Chory, 2003). V mutantih med25 pride tudi do zmanjšanega prepisovanja gena FT, ki je 
eden ključnih regulatorjev cvetenja (Cerdán in Chory, 2003; Kobayashi in sod., 1999). 
Zanimivo je, da ob drugačnosmiselni mutaciji gena MED25 pride do povečane prisotnosti 
prepisov genov, ki so pomembni pri odzivu na svetlobo, kar se kaže v preobčutljivosti na 
svetlobo. Povišan prepis teh genov se kaže tudi ob rasti v temi. Drugačnosmiselna mutacija v 
MED25 povzroči tudi močno zaostalo rast hipokotila po kalitvi (Klose, 2012). 
 
Ena od funkcij je tudi vpliv na velikost cvetov, ki so pri mutantih med25 močno povečani. V 
med25 rastlinah je bilo opaženo povečanje cvetov in celic cvetnih listov. Slednje so bile večje 
za približno 40 %. S spremljanjem dinamike rasti celic so odkrili, da celice v mutantih rastejo 
dalj časa. Zanimivo je, da so pri rastlinah s prekomernim izražanjem proteina MED25 organi 
in celice manjši. Izkaže se, da MED25 ojača delovanje proteina DA1, ki omeji čas celičnih 
delitev, kar pojasni povečanje celic pri rastlinah z mutacijo v genu MED25 (Xu in Li, 2011). 
Skupaj z MED25 na velikost organov vpliva tudi MED16. Proteina sta v interakciji, odsotnost 
kateregakoli od njiju pa prinese do povečanja cvetov (Yang in sod., 2014). Ravno nasprotno 
deluje MED8, ki je od MED25 neodvisen in katerega mutanti imajo manjše cvetove od 
običajnih rastlin (Xu in Li, 2012). 
 
Na razvoj cvetov vpliva tudi podenota MED18. Mutacija v pripadajočem genu privede do 
močno zapoznelega cvetenja. Mutanti namreč niti po 35 dneh po vzklitju niso zacveteli, pri 
rastlinah divjega tipa so se cvetovi razvili že po 14 dneh, pri rastlinah s prekomernih 
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izražanjem MED18 pa je bilo cvetenje hitrejše. Poleg tega pri mutantih v med18 čašni listi 
niso zapirali popkov, kar pa se je dogajalo pri nemutiranih rastlinah. Najbolj opazne pa so bile 
razlike v zgradbi cvetov. Kar četrtina cvetov pri mutantih je imelo več kot dva plodna lista in 
pri več kot 80 % cvetov se ni razvilo 6 prašnikov, kar je pri navadnem repnjakovcu normalno 
število. Zanimivo je tudi to, da so bili prašniki pri prekomernem izražanju proteina dokaj 
podobni plodnim listom. MED18 se najbolj aktivno prepisuje v celicah prašnikov in plodnic, 
odsotnost proteina pa zmanjša količino transkriptov gena AGAMOUS (AG), ki je potreben za 
pravilen razvoj cvetov (Zheng in sod., 2013). 
 
2.2 VPLIV MEDIATORJA NA RAZVOJ KORENIN 
Pri razvojni vlogi mediatorja je zanimiv tudi vpliv na diferenciacijo korenin oz. koreninskih 
laskov, na kar v prvi vrsti vplivata podoenoti MED25 in MED8. V raziskavi so pri vseh 
mutantih v genu za MED25 (linije pft1-2, pft1-2 in pft1-3) opazili upad števila koreninskih 
laskov na milimeter korenine, hkrati pa so bili laski tudi močno skrajšani. Da so lahko vpliv 
pripisali zgolj podenoti MED25, so v rastline linije pft1-1 vnesli funkcionalen gen 
MED25/PFT1, pri čemer so pri dobljeni liniji (G1) opazili povrnitev normalnega fenotipa. Pri 
rastlinah z mutacijama v MED25 in MED8 so bili koreninski laski razviti še slabše kot pri 
enojnih mutantih kateregakoli od obeh genov, kar kaže na neodvisno delovanje obeh podenot 
(Sundaravelpandian in sod., 2013). 
 
Podenota MED25 vpliva na diferenciacijo koreninskih laskov preko uravnavanja razmerja 
med  reaktivnimi kisikovimi spojinami. Tako je bilo na koreninah mutantnih linij na 
koreninah več superoksida in manj vodikovega peroksida v primerjavi s kotrolnimi rastlinami. 
Zanimivo je, da so lahko mutantom povrnili divji fenotip s kemičnim tretiranjem. Pri tem so v 
gojišča dodali bodisi vodikov peroksid bodisi inhibitorje NADPH oksidaz, ki znižajo raven 
sinteze superoksidnega radikala, do normalne diferenciacije koreninskih laskov pa je prišlo v 
obeh primerih. Poleg tega pa prisotnost MED25 spodbudi sintezo proteinov, ki so odgovorni 
za sintezo in diferenciacijo celične stene (Sundaravelpandian in sod., 2013). 
 
2.3 OBRAMBNA VLOGA MEDIATORJA 
Rastline so v naravi pogosto izpostavljene kopici biotskih stresorjev, ki jih predstavljajo razni 
škodljivci in patogeni. V ta namen imajo rastline v svojem genskem naboru tudi številne 
obrambne gene, ki se prepisujejo ob prisotnosti stresorjev. Takšen začetek prepisa in s tem 
pogojeno t.i. reprogramiranje transkriptoma usklajuje prav kompleks mediator oz. precejšen 
delež njegovih podenot. 
 
Vpliv na obrambno funkcijo je bil najprej odkrit pri prej omenjeni podenoti MED25. Rastline 
z insercijo v ekson gena MED25 so kazale občutljivost na listne nekrotrofne glive, kot sta 
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Alternaria brassicicola in Botrytis cinerea. V nasprotju s tem pa so bile mutantne rastline 
odporne na glivo Fusarium oxysporum, ki tarčno okuži korenine. Izkazalo se je, da je v 
mutantih zmanjšan prepis več genov, odgovornih za odziv na jasmonate, kot so PDF1.2, 
VSP2 in MYC2. To tudi pojasni odpornost na F. oxysporum, saj le-ta rastlino okuži preko 
blokiranja jasmonatne signalizacije. Na regulacijo odziva na jasmonate vpliva tudi MED8, 
mutantne rastline namreč kažejo odpornost oz. občutljivost na iste škodljivce. Pri dvojnih 
mutantih je bil učinek aditiven, zato se sklepa na neodvisno delovanje obeh proteinov (Kidd 
in sod., 2009). 
 
Na odpornost na glivi A. brassicicola in B. cinerea vpliva tudi MED18. Pri T-DNA mutantih 
so se po okužbi pojavile listne kloroze in nekroze, pri rastlinah divjega tipa pa so bili tovrstni 
znaki močno omejeni. Zanimivo je, da pri mutantih okuženih z B. cinerea ni prišlo do 
spremembe v izražanju prej omenjenega gena PDF1.2. To nakazuje, da obrambna funkcija 
MED18 ni povezana s signalizacijo preko jasmonata in etilena ter da MED18 v obrambi 
rastline pred patogeni deluje neodvisno od MED25 in MED8. To potrjuje tudi dejstvo, da se v 
repnjakovcu zgolj MED18 povezuje s transkripcijskim faktorjem YIN YANG1 (YY1), kar pa 
ne velja pri ortologu iz kvasovk ACE2p. Slednji se namreč poleg MED18 povezuje tudi z 
MED8 (Hallberg in sod., 2006). V navadnem repnjakovcu tako MED18 skupaj z YY1 utiša 
izražanje tioredoksina TRX-h5 ter glutaredoksinov GRXS13 in GRX480, s tem pa naredi 
rastline odporne na nekatere glivne patogene (Lai in sod., 2014). 
 
Obrambno vlogo ima tudi podenota MED19, ki deluje kot pozitiven regulator obrambe proti 
glivi Hyaloperonospora arabidopsidis (Hpa). Rastline z mutacijo v genu za omenjeno 
podenoto so namreč bolj občutljive na Hpa. MED19 se namreč povezuje z glivnim efektorjem 
HaRxL44, ki se ob okužbi nahaja v jedrih rastlinskih celic, kjer sproži proces proteosomske 
razgradnje MED19. Tako rastline z neokvarjenim genom niso popolnoma odporne na Hpa, so 
pa v primerjavi z med19rastlinami simptomi okužbe pri rastlinah divjega tipa zakasnjeni. Pri 
mutantih je prav tako prej prišlo do sprememb v transkriptomu ter v preklopu iz signalizacije 
prek salicilne kisline v signalizacijo prek etilena in jasmonatov (Caillaud in sod., 2013). 
 
Podenota MED16, poznana tudi pod imenom SFR, prav tako uravnava obrambne funkcije. V 
rastlinah z okvarjenim genom za MED16 je bila dovzetnost za okužbo z bakterijo 
Pseudomonas syringae mnogo večja, ekspresija genov PR, ki so povezani s patogenezo (angl. 
pathogenesis-related), pa je bila manjša. Prepisa omenjenih genov ni sprožil niti dodatek 
salicilne kisline, kar kaže na to, da MED16 vpliva na obrambo z reguliranjem odziva na 
salicilat. Pri mutantih je bila zmanjšana tudi raven prepisa genov, ki so pomembni v odzivu na 
jasmonate. Tudi prepisa teh ni bilo mogoče povečati z eksogenim hormonom, torej MED16 
vpliva tudi na signalizacijo preko jasmonske kisline (Wathugala in sod., 2012). Študije 
preoblikovanja transkriptoma in identifikacije diferenčno izraženih genov so še podrobneje 
razložile vpliv proteina na izražanje genov, ki vplivajo na odziv na salicilno kislino. Izkazalo 
se je, da je v mutantih po okužbi s P. syringae povečano izražanje genov, ki preprečujejo 
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vzpostavitev sistemske odpornosti (angl. Systemic Acquired Resistance, SAR), ter zmanjšano 
izražanje tistih genov, ki sodelujejo pri odzivu na salicilno kislino in pomagajo pri 
vzpostavitvi SAR. Med slednje sodi tudi PR1, ki je dober markerski gen za študije sistemske 
odpornosti pri rastlinah. Glede na rezultate transkriptomske študije je jasno, da MED16 
pozitivno vpliva na odpornost, ki je pogojena z odzivom na salicilno kislino (Zhang in sod., 
2012). 
 
Tudi MED15 je regulator odziva na salicilno kislino. Odkrit je bil v študiji, katere cilj je bil 
najti gene, ki vplivajo na odziv na omenjen hormon. Tako so prišli do gena NRB4, katerega 
mutanti so neodzivni na BTH, ki je analog salicilne kisline. Nadaljne raziskave so pokazale, 
da gen NRB4 kodira protein MED15. Poleg neodzivnosti na BTH so bile rastline z 
med15/nrb4 nesposobne vzpostaviti sistemsko odpornost ter bile neodzivne na efektorje 
patogenov. Takšna neodzivnost je značilna tudi za mutante v genu NPR1, ki je prav tako 
pomemben v odzivu na salicilno kislino. Glede na to, da ni dokazov za interakcije med NPR1 
in MED15, da je bila pri dvojnih mutantih neodzivnost aditivna ter da mutacija v MED15 ne 
vpliva na izražanje NPR1, se sklepa, da MED15 nastopi v odzivu na salicilat pozneje kot 
NPR1 (Canet in sod., 2012). 
 
Podobno vlogo ima tudi enota MED14, katere vpliv je bil obširno proučen v raziskavi Zhanga 
in sodelavcev (2013). Mutacija v genu onemogoči izražanje gena PR1, ki je pogojeno s 
prisotnostjo NAD+. Zato v mutantih ekspresije ni bilo možno spodbuditi niti ob dodatku 
NAD+, v komplementacijski liniji pa je bila takšna indukcija izražanja uspešna. Poleg tega so 
v rastlinah spremljali odzive na Pseudomonas syringae na nivoju transkriptoma. Z analizami 
v 4-urnih intervalih po inokulaciji bakterije so ugotovili, da je do reprogramiranja 
transkriptoma prišlo v vseh rastlinah, le da so spremembe pri mutantih počasnejše. 
Spremenjeno ekspresijo so rastline divjega tipa in mutanti večinoma kazali v istih genih, 
najbolj pomembna razlika je, da je bilo v mutantih zmanjšano izražanje prej omenjenega gena 
NPR1. S primerjavo transkriptomov mutantov med14 in med16 in analizo diferenčno 
izraženih genov so ugotovili še, da MED14 ne deluje na enak način kot MED16. Protein 
MED14 namreč spodbudi ekspresijo pozitivnih in negativnih regulatorjev odziva na salicilno 
kislino, s tem pa naj bi pomagal tudi pri vzpostavitvi bazalne imunosti. Podobno kot pri 
med16 in med15 pa so bili tudi mutanti med14 neodzivne na BTH, kar kaže na to, da vse tri 
enote modula 'tail', ki vplivajo na imunost rastlin, nanjo vplivajo s spreminjanjem odziva na 
salicilno kislino ali jasmonat (Zhang in sod., 2013). 
 
Določene obrambne funkcije ima tudi kinazni modul, med njegovimi podenotami pa 
predvsem od ciklina odvisna kinaza CDK8. Mutante so izpostavili prej omenjenima glivnima 
patogenoma A. brassicicola in B. cinerea. Zanimivo je, da so bili mutanti bolj občutljive na A. 
brassicicola, kazale pa so večjo odpornost na B. cinerea, čeprav sta glivi sorodni in se 
gostitelji nanju odzivajo podobno. Razlog za to naj bi bil v spremenjeni zgradbi kutikule v 
mutantih, a mehanizem ni popolnoma jasen. Analiza transkriptoma je pri mutantih kazala na 
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zmanjšano ekspresijo defenzinov in določenih transkripcijskih faktorjev. Mnogi od teh se 
povezujejo z MED25 in izkazalo se je, da je za aktivacijo defenzina PDF1.2 in s tem 
aktivacijo odziva na jasmonat, poleg MED25 potrebna še CDK8. Poleg tega se CDK8 
povezuje tudi s promotorjem gena AACT1, katerega produkt sodeluje v sintezi obrambnih 
učinkovin, kot so npr. amidi hidroksicinamične kisline (Zhu in sod., 2014). 
 
Mediator pa ne opravlja obrambnih nalog zgolj s spreminjanjem transkriptoma s 
povezovanjem s transkripcijskimi faktorji, temveč se povezuje tudi s proteini, ki vplivajo na 
epigenetski profil. Takšen vpliv ima podenota MED21. Ta je namreč v interakciji z E3 ligazo 
HUB1, ki po povezavi monoubikvitinira histon H2B. Mutacija v HUB1 je privedla do večje 
občutljivosti rastlin na A. brassicicola in B. cinerea, enake simptome pa so opazili tudi pri 
rastlinah z utišano ekspresijo MED21, ki so jo dosegli z RNA interferenco. Zanimivo je, da je 
bilo izražanje HUB1 in MED21 povečano ob dodatku hitina. V mutantih hub1 je bilo 
zmanjšano izražanje genov, ki so pomembni v  odzivu na jasmonat, ekspresija genov, ki se 
odzivajo na s patogeni povezane molekularne vzorce (angl. pathogen-associated molecular 
pattern, PAMP), pa je bila nespremenjena. Do interakcije med MED21 in HUB1 
najverjetneje pride po translaciji, saj je bila po dodatku hitina ekspresija MED21 višja tudi ob 
mutaciji v genu HUB1 (Dhawan in sod., 2009). 
 
2.4 VPLIV MEDIATORJA NA ODZIV NA ABIOTSKE DEJAVNIKE 
Rastline se morajo v naravi znati braniti ne samo pred drugimi organizmi, temveč tudi pred 
spremembami abiotskih dejavnikov, ki tudi vplivajo na njihov razvoj. Med abiotske dejavnike 
prištevamo na primer temperaturo, slanost, vlažnost pa tudi kakovost svetlobe in dolžino 
dneva.  Ker so rastline sesilni organizmi, se morajo na okolje prilagajati zelo učinkovito. To 
dosežejo s signalnimi potmi, ki se sprožijo ob določenem okoljskem dražljaju in sprožijo 
spremembe v prepisu tarčnih genov. S tem se spremeni fiziologija rastline, kar rezultira v 
povečani toleranci na abiotski stres oz. v spremembi v razvoju. Kljub spoznanju, da se rastline 
odzivajo na okoljske dejavnike s spremembo v ekspresiji določenih genov, je bil molekularni 
mehanizem preklopa v transkripciji dolgo povsem nepoznan. 
 
Prva od podenot mediatorja, ki ima vlogo pri odzivu na abiotske dejavnike, je MED16. 
Protein je bil poznan že pred odkritjem kompleksa pod imenom SENSITIVE TO FREEZING 
6 (SFR6). Že ime nakazuje na njegovo vlogo, SFR6 je namreč pomemben pri aklimatizaciji in 
toleranci na nizke temperature (Knight in sod., 1999). Mutanti sfr6 so občutljivi na mraz, kar 
je posledica zmanjšane ekspresije genov COR (angl. cold on-regulated). Za to skupino genov 
je značilno, da njihov prepis regulirajo transkripcijski faktorji družine CBF (angl. C-repeat 
binding factor). CBF proteini se namreč vežejo na specifične regulatorne elemente, ki se 
imenujejo CRT/DRE (angl. C-repeat/dehydration response element). Z vezavo na ta 
zaporedja, ki se nahajajo v promotorskih regijah COR genov, se aktivira prepisovanje le-teh 
(Gilmour in sod., 1998). 
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Kljub temu dejstvu pa v sfr6 mutantih s povečanjem ekspresije faktorjev CBF1 in CBF2 ni 
bilo mogoče dvigniti ravni ekspresije COR genov, kar nakazuje na to, da je MED16 potreben 
za aktivacijo prepisa s CBF faktorji (Knight in sod., 2009). Ta predpostavka je bila podprta še 
z odkritjem, da je MED16 potreben za povezovanje RNAPII in COR genov. Poleg MED16 
sta pri indukciji odziva na mraz pomembni še podenoti MED2 in MED14. Rastline z mutacijo 
v enem ali obeh genih imajo namreč močno znižano raven prepisa COR genov (Hemsley in 
sod., 2014). 
 
MED16 regulira tudi toleranco na osmotski stres. Mutanti so namreč po treh dneh rasti v 440 
mM raztopini manitola imeli rahlo klorotične prave liste in močne kloroze na kličnih listih, 
rastline divjega tipa pa so v nasprotju s tem kazale zgolj rahle znake kloroze na kličnih listih. 
Z namenom kvantifikacije vpliva mutacije na občutljivost na osmotski stres so bili izvedeni še 
kalitveni testi pri več koncentracijah manitola, od 0 do 400 mM. Po sedmih dneh je bila pri 
divjem tipu rastlin pri najvišji koncentraciji osmolita opažena približno 70 % kaljivost, pri 
mutantih pa je kaljivost padla pod polovico že pri koncentraciji 200 mM (Boyce in sod., 
2003). 
 
Pri prilagajanju na abiotske strese je pomembna tudi že prej omenjena podenota MED25. 
Semena mutantov v genu za MED25 so med kalitvijo namreč bolj občutljiva na povišano 
slanost v okolju. Prav tako so na višjo koncentracijo soli občutljive rastline z mutacijo v 
katerem koli od določenih stresnih transkripcijskih faktorjev, med katere sodijo DREB2A, 
ZFHD1 in nekateri proteini družine MYB. Prav za omenjene proteine je bilo z dvohibridnim 
sistemom kvasovke dokazano povezovanje z domeno na MED25 (Elfving in sod., 2011). 
 
Presenetljivo pa MED25 igra negativno vlogo pri regulaciji tolerance na sušo. V poskusu 
rastlin tri tedne niso zalivali, jih po pretečenem času zalili ter opazovali frekvenco preživelih 
rastlin en teden po zalivanju. Pri rastlinah divjega tipa je preživelo 33,3 % rastlin, pri med25 
mutantih pa kar 86,2 %.  V mutantih je prišlo tudi do povišane ekspresije markerskih genov 
za sušo kot so RD29A, RD29B in DREB2A. Razlog za takšno delovanje naj bi bil v tem, da 
MED25 deluje kot korepresor za transkripcijski faktor DREB2A, ki tako ne more sprožiti 
odzivov na pomanjkanje vode (Elfving in sod., 2011). 
 
2.5 VLOGA MEDIATORJA PRI OHRANJANJU HOMEOSTAZE 
Kompleks mediator je pomemben tudi pri ohranjanju homeostaze nekaterih elementov. 
Primer takšnega delovanja je vpliv na homeostazo železa. Izkaže se, da so rastline z insercijo 
T-DNA v gen YID1 (angl. yellow and sensitive to iron-deficiency 1), ki kodira MED16, 
izredno občutljive na pomanjkanje železa, saj v primerjavi z divjim tipom rastlin razvijejo na 
gojišču brez dodanega železa bolj izrazite listne kloroze. Pojav kloroz pri mutantih je 
preprečen s transformacijo s konstruktom z genom YID1. Poleg tega so bili mutanti ob 
pomanjkanju železa občutljive tudi na povišane koncentracije cinka. Občutljivost na cink se je 
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kazala v klorozah, do katerih pri večjih koncentracijah železa v gojišču ni prišlo (Yang in 
sod., 2014). 
 
Na homeostazo železa vpliva tudi podenota MED25. Podobno kot pri podenoti MED16 tudi 
mutanti v genu MED25 kažejo pri pomanjkanju železa kloroze in občutljivost na povišane 
koncentracije cinka. Za podenoto MED25 je dokazana tudi interakcija s transkripcijskima 
faktorjema EIN3 in EIL1 (Yang in sod., 2014). Proteina sodelujeta v etilenski signalni poti in 
uravnavata homeostazo železa s spodbujanjem akumuliranja transkripcijskega faktorja FIT, ki 
je glavni regulator vnosa železa iz okolja v korenine (Lingam in sod., 2011; Colangelo in 
Guerinot, 2004). Pri temu se je pomembno zavedati, da sta proteina MED25 in MED16 v 
fizični interakciji zaradi domene vWF-A (angl. von Willebrand factor type A domain) 
podenote MED25 ter da se MED16 ne povezuje z EIN3, EIL1 ali FIT. Zato se sklepa, da 
MED16 na homeostazo železa vpliva zgolj preko MED25 (Yang in sod., 2014). 
 
Kompleks mediator vpliva tudi na homeostazo oz. sintezo fenilpropanoidov. Gre za skupino 
rastlinskih metabolitov, ki igrajo vlogo pri rasti, razmnoževanju in interakcijah z okoljem. 
Mednje spadajo tudi monolignoli, ki predstavljajo monomerne enote za sintezo lignina, 
polimera sekundarne celične stene rastlin (Boerjan in sod., 2003). Polimer je večinoma 
sestavljen iz treh monolignolov (p-hidroksifenila, gvajacila in siringila) ter predstavlja velik 
delež fiksiranega ogljika – biosinteza lignina je namreč ocenjena na 10 miljard ton letno v 
svetovnem merilu (Field in sod., 1998). 
 
Lignin otežuje ekstrakcijo polisaharidov iz biomase, hkrati pa je težko razgradljiv, kar 
posledično privede do višjih stroškov pri proizvodnji celuloznih in lignoceluloznih biogoriv 
(Zeng in sod., 2014). Zato je pri določenih rastlinah zaželena zmanjšana produkcija lignina, ki 
pa jo pogosto spremlja upočasnjena ali pritlikava rast. Takšen fenotip ni zaželen, saj močno 
zmanjša donose rastlinskih polimerov. Do tega pride tudi v repnjakovcu, kjer rastline z 
mutacijo v genu REF8 sintetizirajo zgolj 40 % lignina v primerjavi z rastlinami divjega tipa in 
imajo odebeljeno sekundarno celično steno (Bonawitz in sod., 2014). Rast se pri mutantih 
ustavi po pojavu prvih nekaj listov (Abdulrazzak in sod., 2006). REF8 namreč nosi zapis za 
3'-hidroksilazo, ki sodeluje pri sintezi ligninskih monomerov (Franke in sod., 2002). 
 
Na sintezo lignina vplivata tudi gena MED5a in MED5b, ki nosita zapis za paralogni podenoti 
mediatorja (Bonawitz in sod., 2012). Dvojna mutacija paralogov ne vpliva signifikantno na 
produkcijo lignina. Ob hkratni mutaciji obeh genov pa se ref8 mutantom povrne normalna 
sinteza lignina. Trojni mutanti so tudi po morfologiji nerazločljivi od rastlin divjega tipa, 
imajo normalno debelo sekundarno celično steno, cvetijo normalno in tvorijo plodna semena. 
Kljub povrnjeni sintezi lignina pa je polimer trojnih mutantov sestavljen skoraj izključno iz 
ene skupine monolignolov, in sicer iz p-hidroksifenila (Bonawitz in sod., 2014). 
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Izkaže se, da spremenjena sestava lignina olajša razgradnjo polisaharidov na monomerne 
enote. Pri izpostavitvi rastlinskega materiala mešanici celulaz in ẞ-glikozidaz je bilo po 24 
urah pri trojnih mutantih sproščene več kot dvakrat več glukoze kot pri rastlinah divjega tipa. 
Pri mutantih se je namreč razgradilo okoli 70 % vseh glikanov, pri rastlinah divjega tipa pa le 
okoli 30 %. Razgradnjo so uspeli pri vseh rastlinah dvigniti za približno 10 % ob predhodni 
obdelavi z vročo vodo (Bonawitz in sod., 2014). 
 
V rastlinah divjega tipa, ref8, med5a/5b ter v trojnih mutantih je bilo v namen določanja 
diferenčno izraženih genov izvedeno sekvenciranje mRNA. V primerjavi z divjim tipom so v 
ref8 mutantih našli 8772 diferenčno izraženih genov. Med geni s povečanim izražanjem so v 
teh mutantih predvsem geni za odziv na sušo, a tudi geni, ki sodelujejo v biosintezi 
fenilpropanoidov. Ekspresija slednjih je povišana tudi v dvojnih mutantih med5a/med5b, kar 
kaže na to, da vzrok za zmanjšano količino lignina ni v represivnem delovanju mediatorja. 
Izkazalo se je tudi, da večina manj izraženih genov v ref8 mutantih igra vlogo v rasti, celični 
delitvi in primarnem metabolizmu, kar do neke mere pojasni pritlikavo rast teh rastlin. 
Zanimivo je še, da se pri mutaciji obeh paralognih zapisov za MED5 v ref8 rastlinah 90 % 
diferenčno izraženih genov povrne na raven, ki se ne razlikuje od ravni izražanja v rastlinah 
divjega tipa (Bonawitz in sod., 2014). 
 
2.6 VLOGA MEDIATORJA PRI PREPISU NEKODIRAJOČIH RNA MOLEKUL IN 
OHRANJANJU STABILNOSTI GENOMA 
Za evkarionte je značilno, da se DNA ne prepisuje zgolj v mRNA, rRNA in tRNA, temveč 
poteka tudi prepis v druge funkcionalne molekule RNA. Med te sodijo mikro RNA (miRNA), 
male interferenčne RNA (siRNA) in dolge nekodirajoče RNA (lncRNA). Prepis  miRNA vodi 
v večinski meri RNAP II (Lee in sod., 2004), pri sintezi siRNA in lncRNA so rastline 
posebnost, saj so razvile RNA polimerazi tipa IV (RNAP IV) in V (RNAP V), ki sintetizirata 
večino omenjenih nekodirajočih RNA (Zhang in sod., 2007; Wierzbicki in sod., 2008). Ker 
sta se omenjena encima razvila iz RNAP II (Tucker in sod., 2010), v povezavi s katero deluje 
mediator, je nekaj študij preverjalo vpliv kompleksa ter omenjenih polimeraz na prepis 
nekodogenih RNA. Izkazalo se je, da mediator igra določeno vlogo pri tem procesu. Pri tem 
so pomembne podenote MED17, MED18 in MED20, ki so del 'head' modula. 
 
Najprej je bil ugotovljen vpliv MED20, in sicer s postopkom napredne genetike (angl. 
forward genetics) z analizo pleiotropnega mutanta navadnega repnjakovca, ki je bil zavrt v 
rasti, imel abnormalne liste in cvetove, bil manj ploden in kazal pozno cvetenje. V mutantu je 
bila odkrita tranzicija citozina v timin v drugem eksonu gena MED20a, ki nosi zapis za enega 
od paralogov podenote MED20. Fenotip omenjenih mutantov je podoben učinku mutacije 
gena nrpb2-3 v zapisu za drugo največjo podenoto RNAP II. Analiza transkriptomov je 
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kazala na veliko podobnost med mutantoma. Ta je bila očitna predvsem pri genih, ki so bili 
manj prepisani – pri teh je bilo ujemanje kar 84 % (Kim in sod., 2011). 
 
Zanimivo je, da je bila v obeh mutantih zmanjšana tudi prisotnost miRNA, kar kaže na vlogo 
podenote MED20a pri izražanju tovrstnih RNA molekul. Glede na to, da mediator vpliva na 
izražanje kodogenih genov na nivoju prepisa, so predvidevali da gre pri izražanju miRNA za 
delovanje na istem nivoju. Ta hipoteza je bila potrjena z uporabo obratnega prepisa in verižne 
reakcije s polimerazo (RT-PCR, angl. reverse transciption-PCR) na primarnih prepisih 
miRNA lokusov (pri-miRNA). Število molekul pri-miRNA je bilo v mutantih namreč močno 
zmanjšano. V rastline divjega tipa in v mutanta med20a je bil nato s križanjem vnesen še 
konstrukt gena za ß-glukoronidazo (GUS) pod kontrolo promotorja enega od miRNA lokusov, 
MIR167a. V dobljenih transgenih rastlinah je bilo že po tretiranju izsečkov z X-Gluc (5-
bromo-4-kloro-3-indolilglukoronid) vidno, da je izražanje reporterskega gena v mutantih 
med20a zmanjšano. Opažanja so bila potrjena s kvantifikacijo prepisov gena GUS (Kim in 
sod., 2011). 
 
Da bi bolje razložili mehanizem regulacije prepisa miRNA z mediatorjem, je bilo izvedeno 
sekvenciranje DNA izolirane z imunoprecipitacijo kromatina (ChIP-seq). Tarča protiteles je 
bila RNAP II, opazovali pa so zastopanost miRNA lokusov oz. lokusov njihovih promotorjev. 
Po pričakovanjih so bila omenjena zaporedja v DNA izolirane iz mutantov med20a močno 
manj zastopana, kar kaže na to, da se RNAP II v mutantih veže na promotorje miRNA genov 
v veliko manjši meri kot v rastlinah divjega tipa (Kim in sod., 2011). 
 
RNAP IV in RNAP V sta zaradi sinteze nekodirajočih RNA pomembni pri obrambi genoma 
pred transpozicijami, s čimer se ohranja genomska stabilnost (Zhou in Law, 2015). Pri tem 
igra vlogo tudi RNAP II, ki usklajuje delovanje drugih dveh polimeraz (Zheng in sod., 2009). 
Zaradi poznanega povezovanja RNAP II in kompleksa mediator so se pojavile hipoteze o 
vplivu mediatorja pri delovanju RNAP IV in RNAP V. V rastlinah, ki nosijo okvarjen zapis 
za RNAP IV ali RNAP V, je značilno zmanjšanje represije izražanja na lokusih, ki so pod 
močnim vplivom utišanja preko siRNA (Pontier in sod., 2005). Izkaže se, da pride do 
povečanega izražanja vseh lokusov tudi v mutantih med20a, med18 in med17. Število 
transkriptov funkcionalnih RNA se zmanjša zgolj na lokusih, pri katerih t. i. 'ogrodne prepise' 
(angl. scaffold transcripts) prepisuje RNAP II, ne pa tudi na tistih, pri katerih to opravlja 
RNAP V). Z metodo ChIP-seq so odkrili, da se v mutantih med20a RNAP II in presenetljivo 
tudi RNAP V na pripadajočih lokusih nahajata manj pogosto. Iz tega bi lahko sklepali, da 
mediator vpliva tudi na delovanje RNAP V (Kim in sod., 2011). 
 
Pri ohranjanju genomske stabilnosti je pomembna tudi podenota MED34, ki predstavlja 
helikazo RecQ. MED34 deluje tako, da iz razklenjene dvoverižne DNA odstrani verigo 
komplementarne DNA. S tem MED34 prekine nastanek t. i. D-zanke (angl. D-loop)  kar 
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pomeni, da ne more priti do rekombinacij ali do popravljanja DNA preko homologne 
rekombinacije (Kobbe in sod., 2008). 
 
 
3 IZRAŽANJE PODENOT MEDIATORJA TEKOM RAZVOJA RASTLINE IN V 
STRESNIH POGOJIH 
Za pravilen razvoj rastlin in prilagajanje na okolje sta odzivnost in natančno spreminjanje 
transkriptoma ključnega pomena. Kot je razvidno iz prejšnjega poglavja, je pri tem procesu 
izrednega pomena tudi kompleks mediator. Za pravilno uravnavanje prepisa pa je predpogoj 
pravilno izražanje tudi posameznih podenot kompleksa. Izkaže se, da se njihova ekspresija 
razlikuje med tkivi, se spreminja tekom razvoja rastline, nanjo pa vplivajo tudi okoljski 
dejavniki.  
 
V eni od študij so primerjali količino prepisov posameznih podenot kompleksa tekom razvoja 
pri repnjakovcu in rižu. Pri repnjakovcu so spremljali prepis v semenih in cvetovih, pri rižu pa 
v semenih in klasih. V obeh rastlinah je bila velika večina genov v razvojnih stopnjah 
prepisana v drugačnem obsegu kot v vegetativnih tkivih (listih in koreninah). Tako so pri rižu 
v zgodnjem razvoju klasov opazili povečan prepis genov MED8 in MED11, kar nakazuje na 
njuno vlogo v spolnem razmnoževanju. V isti stopnji je pri rižu povečan tudi prepis MED21. 
Pri repnjakovcu je prepis tega gena močno povečan proti koncu razvoja semena, kar podpira 
pomen podenote MED21 pri razvoju embrija. Rezultati kažejo tudi na to, da se tekom razvoja 
bolj intenzivno prepisujejo geni MED34, MED35, MED36 in MED37, ki zapisujejo podenote 
specifične za rastline (Mathur in sod., 2011). 
 
Podenote se v različnih tkivih prepisujejo v različnem obsegu. V raziskavi sta Pasrija in 
Thakur (2013) primerjala zastopanost prepisov 31 podenot mediatorja v koreninah, steblu, 
listih, cvetovih in v luskih. Število prepisov gena MED2 se je od vseh spreminjalo najmanj, 
zato so rezultate RT-PCR analiz normalizirali na prepise tega gena. V koreninah je bil zaznan 
močno povečan prepis gena MED36, številni drugi geni pa so se prepisovali v zelo manjšem 
obsegu. V steblu so izstopali prepisi MED37, ki so bili več kot sedemkrat bolj zastopani od 
prepisov MED2. MED37 se močno prepisuje tudi v listih mladih rastlin, kar velja tudi za 
MED7 in CycC. V zrelih listih je transkriptom spremenjen, omembe vredno je predvsem 
povečanje zastopanosti prepisov genov MED3, MED15 in MED18. V mladih cvetovih je 
prepis večine podenot na relativno nizki stopnji. V zrelih cvetovih ne pride do večjih razlik v 
prepisu z izjemo povečanega prepisa MED7 in MED37 (Pasrija in Thakur, 2013). 
 
Izkaže se, da imajo na izražanje vpliv tudi prisotnost rastlinskih hormonov v gojišču. Največje 
spremembe so bile opažene ob dodatku brasinosteroidov (BR). Tretiranje rastlin z BR je 
namreč povzročilo več kot 2,5-krat povečan prepis kar šestih MED genov, prepis štirih pa je 
bil zmanjšan. Tretiranje z avksinom je imelo manjši vpliv na povečanje prepisa, prišlo pa je 
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do izrazitega zmanjšanja prepisa gena MED15. Ob dodatku abscizinske kisline v gojišče je bil 
prepis rahlo povečan pri štirinajstih podenotah, večjih učinkov na prepis pa ni bilo. Pri 
tretiranju z jasmonsko kislino pa je prišlo do več kot dvakratnega povečanja v prepisu 
MED18, večina ostalih genov je ohranila enako stopnjo prepisovanja. (Pasrija in Thakur, 
2012). 
 
Tudi abiotski dejavniki okolja povzročijo spremembe v prepisu genov podenot mediatorja. 
Eden izmed teh je svetloba. Pri rastlinah, ki so bile izpostavljene temi do popolne etiolacije, je 
prišlo do več kot dvakratnega povečanja v prepisu MED15 in MED37 v primerjavi z 
rastlinami, ki so rasle v pogojih normalne fotoperiode (14 h luč in 10 h tema). Pri genih 
MED14 in MED19 je prišlo do več kot 1,5-krat večjega prepisa, pri desetih drugih genih pa je 
prišlo do vsaj dvakratnega zmanjšanja prepisa. Tako velike spremembe so pričakovane, saj 
repnjakovec sodi med rastline, ki potrebujejo dolge fotoperiode, zato kaže občutljivost na 
popolno odsotnost svetlobe. Drugo skupino rastlin so za tri ure postavili pod zelo močen vir 
svetlobe. Več kot dvakrat povečan prepis je bil prisoten pri petih genih, rahlo povečan pa je 
bil pri devetih od ostalih genov. Zanimivo je, da je prepis genov MED15 in MED37 povečan 
v obeh skupinah rastlin, kar ni popolnoma jasno. Možno je, da je MED15 odgovoren za odziv 
pri obeh stresnih pogojih, saj se povezuje z večimi transkripcijskimi faktorji, MED37 pa je 
izključno rastlinska podenota mediatorja, katere ključna vloga je morebiti prav reguliranje 
odziva na svetlobo (Pasrija in Thakur, 2012). 
 
Vpliv različnih dejavnikov na spremembe v prepisu posameznih podenot lahko pripišemo 
zastopanosti več motivov v promotorjih genov za MED proteine. V le-teh se namreč 
pojavljajo motivi, ki jih povezujemo npr. z odzivi na svetlobo oz. temo, hormone, mraz in 




Proteinski kompleks mediator predstavlja osrednji del mehanizma, ki uravnava prepis genov 
pri evkariontih. Pri rastlinah je dinamičnost transkriptoma še večjega pomena, saj jim kljub 
sesilnemu načinu življenja omogoča preživetje ob spremembah v okolju, ima pa tudi velik 
vpliv na razvoj organizma. Kljub temu pa samo delovanje kompleksa še ni popolnoma 
pojasnjeno. Veliko odprtih vprašanj obstaja še pri natančni vlogi mediatorja pri regulaciji 
posameznih signalnih poti. 
 
Funkcije podenot kompleksa so odvisne od proteinov, s katerimi se le-te povezujejo. Prav 
zato so v raziskovanju delovanja mediatorja izrednega pomena pristopi in metode iz področja 
proteomike, ki omogočajo odkrivanje interakcij med podenotami in ostalimi proteini. Do 
sedaj je bilo večkrat pokazano tudi, da se lahko nekateri proteini povezujejo z več različnimi 
podenotami. To dejstvo poveča kompleksnost in specifičnost regulacije prepisa preko 
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kompleksa mediator, hkrati pa tudi močno oteži natančno določanje interakcij. Dodatno oviro 
pri tem predstavlja še pomanjkljivo poznavanje same strukture rastlinskega kompleksa, ki pa 
bo z modernimi pristopi molekularne biologije vse bolje opisana. Do sedaj odkrite funkcije 
posameznih podenot so povzete v sliki 3. 
 
 
Slika 3: Prikaz funkcij rastlinskega kompleksa mediator (prirejeno po Bunedía-Monreal in Gillmor, 2016) 
Kompleks mediator pri rastlinah se razlikuje od kompleksov pri ostalih evkariontih. Ena od 
razlik je večje število paralognih podenot pri nekaterih rastlinskih vrstah, odkrite pa so bile 
tudi podenote, ki so specifične samo za rastline. Zadnja leta so prinesla odkritja nekaterih 
proteinov, ki se povezujejo s kompleksom. Zgolj povezovanje pa najverjetneje ni zadosten 
kriterij, da protein označimo za podenoto kompleksa, torej za MED protein. Težava pri 
umeščanju proteinov v kompleks je pogosto ta, da imajo nekatere potencialne podenote jasno 
opredeljeno funkcijo in so aktivne tudi brez povezovanja z mediatorjem. Jasnega kriterija za 
umeščanje proteinov v kompleks ni, saj sama spremenljivost kompleksa še ni zadostno 
opisana, stroka pa si prizadeva, da meje in klasifikacija čimprej postaneta jasni.  
 
Raziskovanje mediatorja in njegovih funkcij je vsekakor smotrno. Raziskave na tem področju 
so za zdaj sicer zgolj bazične narave, vseeno pa bi boljše poznavanje kompleksa lahko močno 
pripomoglo k hitrejšemu izboljševanju rastlin v smeri industrijsko in kmetijsko zaželenih 
fenotipov, kot je npr. zmanjšana sinteza lignina ali spreminjanje odpornosti na biotske in 
abiotske dejavnike. 
Kasunič T. Pregled funkcij proteinskega kompleksa mediator pri rastlinah. 




Abdulrazzak N., Pollet B., Ehlting J., Larsen K., Asnaghi C., Ronseau S., Proux C., Erhardt 
M., Seltzer V., Renou J. P., Ullmann P., Pauly M., Lapierre C., Werck-Reichhart D. 2006. 
A coumaroyl-ester-3-hydroxylase insertion mutant reveals the existence of nonredundant 
meta-hydroxylation pathways and essential roles for phenolic precursors in cell expansion 
and plant growth. Plant Physiology, 140, 1: 30-48 
Autran D., Jonak C., Belcram K., Beemster G. T., Kronenberger J., Grandjean O., Inzé D., 
Traas J. 2002. Cell numbers and leaf developement in Arabidopsis: a functional analysis of 
the STRUWWELPETER gene. The EMBO Journal, 21, 22: 6036-6049 
Bäckström S., Elfving N., Nillson R., Wingsle G., Björklund S. 2007. Purification of a plant 
mediator from Arabidopsis thaliana identifies PFT1 as the MED25 subunit. Molecular 
Cell, 26, 5: 717-729 
Bonawitz N. D., Kim J. I., Tobimatsu Y., Ciesielski P. N., Anderson N. A., Ximenes E., 
Maeda J., Ralph J., Donohoe B. S., Ladisch M., Chapple C. 2014. Disruption of Mediator 
rescues the stunted growth of a lignin-deficient Arabidopsis mutant. Nature, 509, 7500: 
376-380 
Bonawitz N. D., Soltau W. L., Blatchley M. R., Powers B. L., Hurlock A. K., Seals L. A., 
Weng J. K., Stout J., Chapple C. 2012. REF4 and RFR1, subunits of the transcriptional 
coregulatory complex mediator, are required for phenylpropanoid homeostasis in 
Arabidopsis. The Journal of Biological Chemistry, 287, 8: 5434-5445 
Bourbon H. M. 2008. Comparative genomics supports a deep evolutionary origin for the 
large, four-module transcriptional Mediator complex. Nucleic Acids Research, 36, 12: 
3993-4008 
Bourbon H. M., Aguilera A., Ansari A. Z., Asturias F. J., Berk A. J., Bjorklund S., Blackwell 
T. K., Borggrefe T., Carey M., Carlson M., Conaway J. W., Conaway R. C., Emmons S. 
W., Fondell J. D., Freedman L. P., Fukasawa T., Gustafsson C. M., Han M., He X., 
Herman P. K., Hinnebusch A. G., Holmberg S., Holstege F. C., Jaehning J. A., Kim Y. J., 
Kuras L., Leutz A., Lis J. T., Meisterernest M., Naar A. M., Nasmyth K., Parvin J. D., 
Ptashne M., Reinberg D., Ronne H., Sadowski I., Sakurai H., Sipiczki M., Sternberg P. W., 
Stillman D. J., Strich R., Struhl K., Svejstrup J. Q., Tuck S., Winston F., Roeder R. G., 
Kornberg R. D. 2004. A unified nomenclature for protein subunits of mediator complexes 
linking transcriptional regulators to RNA polymerase II. Molecular Cell, 14, 5: 553-557 
Boyce J. M., Knight H. Deyholos M., Openshaw M. R., Galbraith D. W., Warren G., Knight 
M. R. 2003. The sfr6 mutant of Arabidopsis is defective in transcriptional activation via 
CBF/DREB1 and DREB2 and shows sensitivity to osmotic stress. The Plant Journal, 34, 4: 
396-406 
Bunedía-Monreal M., Gillmor C. S. 2016. Mediator: A key regulator of plant development. 
Developmental Biology, 419, 1: 7-18 
Caillaud M. C., Asai S., Rallapalli G., Piquerez S., Fabro G., Jones J. D. 2013. A downy 
mildew effector attenuates salicylic acid-triggered immunity in Arabidopsis by interacting 
with the host mediator complex. PloS Biology, 11, 12: e1001732. doi: 
10.1371/journal.pbio.1001732: 18 str. 
Kasunič T. Pregled funkcij proteinskega kompleksa mediator pri rastlinah. 
   Dipl. delo (UN). Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij biotehnologije, 2019 
18 
 
Canet J. V., Dobón A., Tornero P. 2012. Non-Recognition-of-BTH4, an Arabidopsis Mediator 
Subunit Homolog, Is Necessary for Development and Response to Salicylic Acid. The 
Plant Cell, 24, 10: 4220-4235 
Cerdán P. D., Chory J. 2003. Regulation of flowering time by light quality. Nature, 423: 881-
885 
Chadick J. Z, Asturias F. J. 2005. Structure of eukaryotic Mediator complexes. Trends in 
Biochemical Sciences, 30, 5: 264-271 
Clay N. K., Nelson T. 2005. The recessive epigenetic swellmap mutation affects the 
expression of two step II splicing factors required for the transcription of the cell 
proliferation gene STRUWWELPETER and for the timing of cell cycle arrest in the 
Arabidopsis leaf. The Plant Cell, 17, 7: 1994-2008 
Colangelo E. P., Guerinot M. L. 2004. The essential basic helix-loop-helix protein FIT1 is 
required for the iron deficiency response. The Plant Cell, 16, 12: 3400-3412 
Davis J. A., Takagi Y., Kornberg R. D., Asturias F. J. 2002. Structure of the yeast RNA 
polymerase II holoenzyme: Mediator conformation and polymerase interaction. Molecular 
Cell, 10, 2: 409-415 
Dhawan R., Luo H., Foerster A. M., Abugamar S., Du H. N., Briggs S. D., Mittelsen Scheid 
O., Mengiste T. 2009. HISTONE MONOUBIQUITINATION1 interacts with a subunit of 
the mediator complex and regulates defense against necrotrophic fungal pathogens in 
Arabidopsis. The Plant Cell, 21, 3: 1000-1019 
Dotson M. R., Yuan C. X., Roeder R. G., Myers L. C., Gustafsson C. M., Jiang Y. W., Li Y., 
Kornberg R. D., Asturias F. J. 2000. Structural organization of yeast and mammalian 
mediator complexes. Proceedings of the National Academy of Sciences of the United 
States of America, 97, 26: 14307-14310 
Elfving N., Davoine C., Benlloch R., Blomberg J., Brännström K., Müller D., Nilsson A., 
Ulfstedt M., Ronne H., Wingsle G., Nilsson O., Björklund S. 2011. The Arabidopsis 
thaliana Med25 mediator subunit integrates environmental cues to control plant 
development. Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of 
America, 108, 20: 8245-8250 
Elmlund H., Baraznenok V., Lindahl M., Samuelsen C. O., Koeck P. J. B., Holmberg S, 
Hebert H, Gustafsson C. M. 2006. The cyclin-dependent kinase 8 module sterically blocks 
Mediator interactions with RNA polymerase II. Proceedings of the National Academy of 
Sciences of the United States of America, 103, 43: 15788-15739 
Field C. B., Behrenfeld M. J., Randerson J. T., Falkowski P. 1998. Primary Production of the 
Biosphere: Integrating Terrestrial and Oceanic Components. Science, 281, 5374: 237-240 
Franke R., Humphreys J. M., Hemm M. R., Denault J. W., Ruegger M. O., Cusumano J. C., 
Chapple C. 2002. The Arabidopsis REF8 gene encodes the 3-hydroxylase of 
phenylpropanoid metabolism. The Plant Journal, 30, 1: 33-45 
Gillmor C. S., Park M. Y., Smith M. R., Pepitone R., Kerstetter R. A., Poethig R. S. 2010. 
The MED12-MED13 module of Mediator regulates the timing of embryo patterning in 
Arabidopsis. Development, 137, 1: 113-122 
Kasunič T. Pregled funkcij proteinskega kompleksa mediator pri rastlinah. 
   Dipl. delo (UN). Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij biotehnologije, 2019 
19 
 
Gilmour S. J., Zarka D. G., Stockinger E. J., Salazar M. P., Houghton J. M., Thomashow M. 
F. 1998. Low temperature regulation of the Arabidopsis CBF family of AP2 transcriptional 
activators as an early step in cold-induced COR gene expression. The Plant Journal, 16, 4: 
433-442 
Gonzalez D., Bowen A. J., Carroll T. S., Conlan R. S. 2007. The transcription corepressor 
LEUNIG interacts with the histone deacetylase HDA19 and mediator components MED14 
(SWP) and CDK8 (HEN3) to repress transcription. Molecular and Cellular Biology, 27, 
15: 5306-5315 
Gu W., Malik S., Ito M., Yuan C. X., Fondell J. D., Zhang X., Martinez E., Qin J., Roeder R. 
G. 1999. A novel SRB/MED-containing cofactor complex, SMCC, involved in 
transcriptional regulation. Molecular Cell, 3, 1: 97-108 
Hallberg M., Hu G. Z., Tronnersjö S., Shaikibrahim Z., Balciunas D., Björklund S., Ronne H. 
2006. Functional and physical interactions within the middle domain of the yeast mediator. 
Molecular Genetics and Genomics, 276, 2: 197-210 
Hemsley P. A., Hurst C. H., Kaliyadasa E., Lamb R., Knight M. R., De Cothi E. A., Steele J. 
F., Knight H. 2014. The Arabidopsis mediator complex subunits MED16, MED14, and 
MED2 regulate mediator and RNA polymerase II recruitment to CBF-responsive cold-
regulated genes. The Plant Cell, 26, 1: 465-484 
Ito J., Sono T., Tasaka M., Furutani M. 2011. MACCHI-BOU 2 is Required for Early Embryo 
Patterning and Cotyledon Organogenesis in Arabidopsis. Plant and Cell Physiology, 52, 3: 
539-552 
Kidd B. N., Edgar C. I., Kumar K. K., Aitken E. A., Schenk P. M., Manners J. M., Kazan K. 
2009. The mediator complex subunit PFT1 in a key regulator of jasmonate-dependent 
defense in Arabidopsis. The Plant Cell, 21, 8: 2237-2252 
Kim Y. J., Björklund S., Li Y., Sayre M. H., Kornberg R. D. 1994. A multiprotein mediator of 
transcriptional activation and its interaction with the C-terminal repeat domain of RNA 
polymerase II. Cell, 77, 4: 599-608 
Klose C., Büche C., Fendandez A. P., Schäfer E., Zwick E., Kretsch T. 2012. The mediator 
complex subunit PFT1 interferes with COP1 and HY5 in the regulation of Arabidopsis 
light signaling. Plant Physiology, 160, 1: 289-307 
Knight H., Mugford S. G., Ülker B. Gao D., Thorlby G., Knight M. R. 2009. Identification of 
SFR6, a key component in cold acclimation acting post-translationally on CBF function. 
The Plant Journal, 58, 1: 97-108 
Knight H., Veale E. L., Warren G. J., Knight M. R. 1999. The sfr6 mutation in Arabidopsis 
surpresses low-temperature induction of genes dependent on the CRT/DRE sequence 
motif. The Plant Cell, 11, 5: 875-886 
Kobbe D., Blanck S., Demand K., Focke M., Puchta H. 2008. AtRECQ2, a RecQ helicase 
homologue from Arabidopsis thaliana, is able to disrupt various recombinogenic DNA 
structures in vitro. The Plant Journal, 55, 3: 397-405 
Kornberg R. D. 2005. Mediator and the mechanism of transcriptional activation. Trends in 
Biochemical Sciences, 30, 5: 235-239 
Kasunič T. Pregled funkcij proteinskega kompleksa mediator pri rastlinah. 
   Dipl. delo (UN). Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij biotehnologije, 2019 
20 
 
Lai Z., Schluttenhofer C. M., Bhide K., Shreve J., Thimmapuram J., Lee S. Y., Yun D. J., 
Mengiste T. 2014. MED18 interaction with distinct transcription factors regulates multiple 
plant functions. Nature Communications, 5, 1: 3064. doi: 10.1038/ncomms4064: 14 str. 
Lee T. I., Young R. A. 2000. Transcription of eukaryotic protein-coding genes. Annual 
Review of Genetics, 34: 77-137 
Lee Y., Kim M., Han J., Yeom K. H., Lee S., Baek S. H., Kim V. H. 2004. MicroRNA genes 
are transcribed by RNA polymerase II. The EMBO Journal, 23, 20: 4051-4060 
Lingam S., Mohrbacher J., Brumbarova T., Potuschak T., Fink-Straube C., Blondet E., 
Genschik P., Bauer P. 2011. Interaction between the bHLH transcription factor FIT and 
ETHYLENE INSENSITIVE3/ETHYLENE INSENSITIVE3-LIKE1 reveals molecular 
linkage between the regulation of iron acquisition and ethylene signaling in Arabidopsis. 
The Plant Cell, 23, 5: 1815-1829 
Malik S., Roeder R. G. 2000. Transcriptional regulation through Mediator-like coactivators in 
yeast and metazoan cells. Trends in Biochemical Sciences, 25, 6: 277-283 
Mathur S., Vyas S., Kapoor S., Tyagi A. K. 2011. The Mediator complex in plants: structure, 
phylogeny, and expression profiling of representative genes in a dicot (Arabidopsis) and a 
monocot (rice) during reproduction and abiotic stress. Plant Physiology, 157, 4: 1609-1627 
Ou B., Yin K. Q., Liu S. N., Yang Y., Gu T., Wing Hui J. M., Zhang L., Miao J., Kondou Y., 
Matsui M., Gu H. Y., Qu L. J. 2011. A high-throughput screening system for Arabidopsis 
transcription factors and its application to Med25-dependent transcriptional regulation. 
Molecular Plant, 4, 3: 546-555 
Pasrija R., Thakur J. K. 2012. Analysis of differential expression of Mediator subunit genes in 
Arabidopsis. Plant Signaling and Behaviour, 7, 12: 1676-1686 
Pasrija R., Thakur J. K. 2013. Tissue specific expression profile of Mediator genes in 
Arabidopsis. Plant Signaling and Behaviour, 8, 5: e23983, doi: 10.4161/psb.23983: 7 str. 
Pontier D., Yahubyan G., Vega D., Bulski A., Saez-Vasquez J., Hakimi M. A., Lerbs-Mache 
S., Colot V., Lagrange T. 2005. Reinforcement of silencing at transposons and highly 
repeated sequences requires the concerted action of two distinct RNA polymerases IV in 
Arabidopsis. Genes & Development, 19, 17: 2030-2040 
Riaño-Pachón D. M., Ruzicic S., Dreyer I., Mueller-Roeber B. 2007. PlnTFDB: an integrative 
plant transcription factor database. BMC Bioinformatics, 7: 8-42 
Sundaravelpandian K., Chandrika N. N., Schmidt W. 2013. PFT1, a transcriptional Mediator 
complex subunit, controls root hair differentiation through reactive oxygen species (ROS) 
distribution in Arabidopsis. The New Phytologist, 197, 1: 151-161 
Takahashi H., Parmely T. J., Sato S., Tomomori-Sato C., Banks C. A. S., Kong S. E, 
Szutorisz H., Swanson S. K., Martin-Brown S., Washburn M. P., Florens L., Seidel C. W., 
Lin C., Smith E. R., Shilatifard A., Conaway R. C., Conaway J. W. 2011. Human Mediator 
subunit MED26 functions as a docking site for transcription elongation factors. Cell, 146, 
1: 92-104 
 
Kasunič T. Pregled funkcij proteinskega kompleksa mediator pri rastlinah. 
   Dipl. delo (UN). Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij biotehnologije, 2019 
21 
 
Tóth-Petróczy A., Oldfield C. J., Simon I., Takagi Y., Dunker A. K. , Uversky V. N. , 
Fuxreiter M. 2008. Malleable machines in transcription regulation: the mediator complex. 
PloS Computational Biology, 4, 12: e1000243, doi: 10.1371/journal.pcbi.1000243: 12 str. 
Tucker S. L., Reece J., Ream T. S., Pikaard C. S. 2010. Evolutionary history of plant 
multisubunit RNA polymerases IV and V: subunit origins via genome-wide and segmental 
gene duplications, retrotransposition, and lineage-specific subfunctionalization. Cold 
Spring Harbor Symposia on Quantitative Biology, 75: 285-297 
Wang W., Chen X. 2004. HUA ENHANCER3 reveals a role for cyclin-dependent protein 
kinase in the specification of floral organ identity in Arabidopsis. Development, 131, 13: 
3147-3156 
Wathugala D. L., Hemsley P. A., Moffat C. S., Cremelie P., Knight M. R., Knight H. The 
Mediator subunit SFR6/MED16 controls defence gene expression mediated by salicylic 
acid and jasmonate responsive pathways. The New Phytologist, 195, 1: 217-230 
Wierzbicki A. T., Haag J. R., Pikaard C. S. 2008. Noncoding transcription by RNA 
polymerase Pol IVb/Pol V mediates transcriptional silencing of overlapping and adjacent 
genes. Cell, 135, 4: 635-658 
Xu R., Li Y. 2011. Control of final organ size by Mediator subunit 25 in Arabidopsis 
thaliana. Development, 138, 20: 4545-4554 
Xu R., Li Y. 2012. The Mediator complex subunit 8 regulates organ size in Arabidopsis 
thaliana. Plant Signaling and Behaviour, 7, 2: 182-183 
Yang Y., Li L., Qu L. J. 2016. Plant Mediator complex and its critical functions in 
transcription regulation. Journal of Integrative Plant Biology, 58, 2: 106-118 
Yang Y., Ou B., Zhang J., Si W., Gu H., Qin G., Qu L.-J. 2014. The Arabidopsis Mediator 
subunit MED16 regulates iron homeostasis by associating with EIN3/EIL1 through subunit 
MED25. The Plant Journal, 77, 6: 838-851 
Zhang X., Henderson I. R., Lu C., Green P. J., Jacobsen S. E. 2007. Role of RNA polymerase 
IV in plant small RNA metabolism. Proceedings of the National Academy of Sciences of 
the United States of America, 104, 11: 4536-4541 
Zhang X., Wang C., Zhang Y., Sun Y., Mou Z. 2012. The Arabidopsis mediator complex 
subunit16 positively regulates salicylate-mediated systemic acquired resistance and 
jasmonate/ethylene-induced defense pathways. The Plant Cell, 24, 10: 4294-4309 
Zhang X., Yao J., Zhang Y., Sun Y., Mou Z. 2013. The Arabidopsis Mediator complex 
subunits MED14/SWP and MED16/SFR6/IEN differentially regulate defense gene 
expression in plant immune responses. The Plant Journal, 75, 3: 484-497 
Zheng B., Wang Z., Li S., Yu B., Liu J. Y., Chen X. 2009. Intergenic transcription by RNA 
polymerase II coordinates Pol IV and Pol V in siRNA-directed transcriptional gene 
silencing in Arabidopsis. Genes & Development, 23, 24: 2850-2860 
Zheng Z., Guan H., Leal F., Grey P. H., Oppenheimer D. G. 2013. Mediator subunit18 
controls flowering time and floral organ identity in Arabidopsis. PloS ONE, 8, 1: e53924, 
doi: 10.1371/journal.pone.0053924: 10 str. 
Kasunič T. Pregled funkcij proteinskega kompleksa mediator pri rastlinah. 
   Dipl. delo (UN). Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, Študij biotehnologije, 2019 
22 
 
Zhou M., Law J. A. 2015. RNA Pol IV and V in gene silencing: Rebel polymerases evolving 
away from Pol II's rules. Current Opinion in Plant Biology, 27: 154-164 
Zhu Y., Schluttenhofer C. M., Wang P., Fu F., Thimmapuram J., Zhu J. K., Lee S. Y., Yun D. 
J., Mengiste T. 2014. Cyclin-dependent kinase8 differentially regulates plant immunity to 
fungal pathogens through kinase-dependent and -independent functions in Arabidopsis. 
The Plant Cell, 26, 10: 4149-4170 
 
 
Kasunič T. Pregled funkcij proteinskega kompleksa mediator pri rastlinah. 




Prikaz genov, ki sestavljajo kompleks mediator, na kromosomski karti Arabidopsis thaliana 
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Zastopanost nekaterih regulatornih motivov v promotorjih genov Med pri Arabidopsis 
thaliana (prirejeno po Pasrija in Thakur, 2012) 
 
 
 
